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Resumen

Los objetivos de este estudio fueron analizar el sistema
de cruzamiento y la eficiencia de la polinizacién en
Trichocereus pasacana y sus efectos sobre la
reproduccién. Se trabajé sobre dos poblaciones del
noroeste Argentino, una dentro de un drea protegida (Valle
de Tin Tin) y otra en un sitio con marcada actividad
humana de agricultura y apicultura (Cachi Adentro). El
sistema de cruzamiento se analiz6 mediante un
experimento donde se evalué autopolinizacion manual,
polinizacién cruzada manual, polinizacién natural y
autopolinizacién automadtica. Las variables de respuesta
fueron produccién de frutos, produccién de semillas y
capacidad germinativa. La produccién de frutos permite
sugerir que el sistema de cruzamiento de T. pasacana es
xenogamico y que la eficiencia de polinizacién es mayor
en el area protegida. Sin embargo, las semillas
provenientes de la poblacién con actividad humana
presentaron mayores tasas de germinacién. Estos
resultados permiten sugerir que aunque en Cachi Adentro
hubo una menor produccién de frutos, esta poblacion
presenté una mayor asignacion de recursos para las
semillas. En cambio, la poblacién de Tin Tin produjo un
mayor niimero de frutos pero con semillas de menor
calidad.
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Abstract

The objectives of this study were to analyse the breeding
system and the pollination efficiency in Trichocereus
pasacana and their effects on the reproductive fitness in
two populations from Northwest Argentina. The first
population is in a protected area (Tin Tin Valley), and the
other is in a site with high human activity in agriculture
and apiculture (Cachi Adentro). The breeding system was
analysed by a pollination experiment considering hand
self-pollination, hand cross-pollination, natural
pollination and automatic self-pollination. The response
variables were fruit production, seed production and seed
germination. The fruit production permit suggests that
the breeding system of T. pasacana is xenogamic and
the pollination efficiency is greater in the protected area.
However, the seeds from the population with human
activity presented higher germination rates. These results
permit the suggestion that the Cachi Adentro population
presented lower fruit production, but with a higher
resource allocation for the seeds. Instead, the Tin Tin
population produced a higher number of fruits, but seeds
of lower quality.

Keyworbps: pollination, breeding system, cactaceae,
columnar cacti, Argentina

INTRODUCCION

En plantas, las caracteristicas genéticas y
fisiologicas del esporofito materno pueden afectar
la fecundacién de los 6vulos dependiendo del origen
del polen que llega al estigma, dando lugar al
sistema de cruzamiento de cada especie (Holsinger
1996; Baker et al. 1997). Los sistemas de
cruzamiento generales para plantas con flores
hermafroditas son la autogamia y la xenogamia. Los
sistemas autégamos permiten que los évulos sean
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fecundados por polen de la misma flor, mientas que
en sistemas xendgamos los évulos solo pueden ser
fecundados por polen proveniente de otras plantas
(Font Quer 1985).

La xenogamia atribuye a la poblacién la
ventaja de evitar los efectos deletéreos de la
endogamia (Winsor ef al. 1987; Podolsky 1992;
Nasrallah & Nasrallah 1993), pero estas plantas
dependen totalmente de agentes externos que actiien
como vectores de polen entre los individuos (Darwin
1876; Taylor 1954; Feegri & van der Pijl 1971; Howe
& Westley 1988). Cuando la polinizacién es mediada
por animales, parte de la eficiencia en este proceso
depende de la capacidad de los organismos para
transportar polen entre flores coespecificas (Lemke
1985; Batra 1993,1995). El efecto de los
polinizadores se acentia en plantas con frutos
multiseminados, donde un incremento en la cantidad
de granos de polen depositados sobre el estigma
suele producir un aumento en el nimero de semillas
en el fruto (Lee 1984; Winsor et al. 1987; Parker
1997).

En cactaceas columnares gigantes. el sistema
de cruzamiento mds cominmente registrado es la
xenogamia. Este grupo de plantas se caracteriza
ademds por poseer frutos multiseminados y una
polinizacion fuertemente asociada con animales tales
como polillas, abejas, avispas, aves y mamiferos
(Porsch 1938,1939; Grant & Grant 1979; Gibson &
Nobel 1986; Valiente-Banuet et al. 1996).

Trichocereus pasacana (Web) Britt. ef Rose.
s una cactacea columnar gigante caracteristica de
los ambientes dridos de altura del sur de Bolivia y
el noroeste Argentino, donde liega a ser el elemento
mds conspicuo de la flora (Kiesling 1978). de Viana
(1995) indic6 que en el Parque Nacional “Los
Cardones” (Salta) la tasa de reclutamiento de 7.
pasacana ha sido nula en los ultimos 10-15 afios y
que cl establecimiento de las pldntulas estaria
asociado solamente a afios excepcionalmente
hiimedos. Otros estudios sobre la reproduccién y
establecimiento de este cactus revelaron una alta
variabilidad en la produccién, peso y capacidad
germinativa de las semillas (de Viana 1996-7;
Galindez 1997). Estas evidencias llevan a hipotetizar
que la variabilidad en la reproduccidn de esta especie
podria estar vinculada a su sistema de cruzamiento
y/o laeficiencia de los polinizadores que visitan sus
flores.

Los objetivos de este trabajo fueron analizar
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el sistema de cruzamiento y la eficiencia de la
polinizacién de T. pasacana con el fin de verificar
si estos procesos poseen implicancias sobre las
caracterfsticas reproductivas de la especie. También
se comparan estos efectos entre dos poblaciones,
una ubicada dentro de un area protegida y otra en
una zona que presenta impacto de agricultura y
apicultura.

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio: El estudio se realiz en dos sitios.
Uno fue el Valle de Tin Tin (Salta, Argentina,
25°11°S, 65°58*W, 2.600 msnm), donde una
poblacién de T. pasacana se halla dentro del Parque
Nacional “Los Cardones”. Esta poblacién se halla
alejada de zonas donde se practique agricultura o
apicultura. El oiro sitio fue Cachi Adentro (Salta,
Argentina, 25%05°S, 66°11°W, 2.350 msnm) donde
una poblacién de T. pasacana se ubica directamente
frente a zonas de cultivos extensivos y en cuyas
proximidades se hallan 2 colmenares de apicultores,
uno 2 km hacia el Este y otro a 1 km hacia el Oeste.
En ambos sitios el clima es drido y mas del 90% de
las precipitaciones tienen lugar entre diciembre y
marzo. La precipitacién anual promedio en Cachi
Adentro es de 146 mm (informacion suministrada
por la Direccién Nacional Agropecuaria, Salta),
mientras que en Tin Tin no llega a superar los 90
mm anuales (informacién suministrada por la
Direccién de Parques Nacionales, Salta).

Especie vegetal: T. pasacana es una cactacea
columnar que llega a alcanzar 8 m de altura. Presenta
raices superficiales, ampliamente ramificadas, y
raices en profundidad. Los tallos, suculentos y hasta
de 50 cm de didmetro, presentan numerosas costillas
y rara vez ramificaciones de primer orden. En los
bordes de las costillas se encuentran las areolas de
donde surgen las espinas y las flores. Sus flores son
hermafroditas, solitarias, de hasta 15 cm de largo y
se disponen lateralmente. Presentan un hipanto
prolongado, cubierto de pelos, que se inserta sobre
el ovario. Las piezas peridnticas externas son de
color verde y las internas son amarillentas a blancas,
ambas con disposicion espiralada. Los estambres se
disponen en dos series, un anillo superior que se
inserta en la base interior de los pétalos y una serie
inferior ubicada en el tercio central del hipanto. El
gineceo estd compuesto por un estilo cilindrico y
largo que termina en un estigma multilobulado. El
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ovario es infero, con varios carpelos y un solo léculo
con numerosos 6vulos de placentacion parietal (Fig.
1A). El fruto es carnoso, abayado, de color verde,
con pulpa blanca y dulce (Fig. 1B). Las semillas

son pequenas (1, 4mm x lmm x 0,8mm) y en forma
de urna, presentan doble tegumento de color negro
y carecen de endosperma (Cabrera 1976; Kiesling
1978).

FiG. 1 A: Corte longitudinal de una flor de 7. pasacana. FiG. 1 B: Fruto de T. pasacana.

La duracion de la antesis floral puede
prolongarse mds de 36 horas, inicidndose durante
la noche o al amanecer. Sin embargo todos los
polinizadores registrados en los sitios de estudio
son diurnos. El estigma estd receptivo desde antes
de iniciarse la antesis, pero la dehiscencia de las
anteras no ocurre hasta la apertura de la flor (de
Viana er al. 2001). Su floracién comienza a
principios de Noviembre y se extiende hasta
enero, con un pico a mediados de Diciembre. La
fructificacién comienza a fines de Noviembre y
se extiende hasta Mayo (Galindez 1997).

Sistema de cruzamiento: El andlisis del
sistema de cruzamiento y la eficiencia de los
polinizadores en la reproduccién se realizé
mediante un experimento de polinizaciéon en
terreno siguiendo un disefio completamente al
azar. Sobre las flores de T. pasacana se asignaron
cuatro tratamientos: (1) autopolinizacién manual;
(2) polinizacién cruzada manual; (3) polinizacién
natural; y (4) autopolinizacién automatica.

La experiencia se llevdo a cabo en
noviembre de 1998, con 12 repeticiones por
tratamiento en Cachi Adentro y 8 repeticiones
en el Valle de Tin Tin. En este ultimo sitio el
nimero de repeticiones por tratamiento fue
menor debido a la escasez de flores con apertura
sincrénica. Los botones florales para el
experimento fueron seleccionadas antes de su

apertura y ningin tratamiento se repitié mas de
una vez en cada individuo.

En autopolinizacion manual el estigma fue
saturado con polen endégamo y posteriormente la
flor tratada fue cubierta para evitar la visita de
polinizadores. La polinizacién cruzada manual se
aplicé saturando el estigma con polen de flores
pertenecientes a otras plantas; posteriormente el
estigma de estas flores se envolvia en papel de
aluminio para evitar su contacto con polen
enddgamo y/o con visitantes florales. Las flores
asignadas a la polinizacién natural quedaron
expuestas a la actividad de los visitantes florales
durante toda su antesis y este tratamiento fue
utilizado para evaluar la eficiencia de los
polinizadores. Como algunas plantas son
agamospérmicas o se autopolinizan sin la
intervencion de animales (Lee 1984; Keans &
Inouye 1993), un cuarto grupo de pimpollos fue
cubierto con las bolsas antes de su apertura y sin
que sus estigmas fueran manipulados
(autopolinizacién automatica).

En diciembre de 1998 se realiz6 un control
de la iniciacion de flores en frutos y en enero de
1999 los frutos maduros fueron cosechados. Las
variables consideradas para evaluar el efecto de los
tratamientos fueron la proporcién de frutos
iniciados (tasa de iniciacién), la proporcién de
frutos que maduraron (tasa de maduracién), la masa
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seminal por fruto y el niimero de semillas por fruto.

La masa seminal fue considerada como el
peso de la totalidad de las semillas de cada fruto.
Para esta medicién, los frutos fueron abiertos y
puestos a desecar a temperatura ambiente durante
24 hs. Posteriormente, todas las semillas de cada
fruto fueron separadas del endocarpo y pesadas en
una balanza electrénica SIGMA con error de 1mg.
Para estimar el nimero de semillas por fruto se
pesaron 10 muestras de 10 semillas de cada uno de
los frutos obtenidos en los distintos tratamientos.
Estos valores fueron promediados y se estimé un
peso promedio de 10 semillas para cada fruto. Estos
promedios fueron relacionados directamente con la
masa seminal del fruto correspondiente a fin de
obtener una aproximacién de su nimero total de
semillas (Galindez 1997).

Germinacién: Para evaluar la capacidad
germinativa, se tomaron al azar 10 diez muestras de
50 semillas por tratamiento. Cada muestra se colocéd
a germinar en bandejas pldsticas usando como
sustrato papel de filtro y se regaron cada tres dias.
La experiencia de germinacién se llevé a cabo en
condicién de temperatura estdndar (25°C) dentro de
un germinador con [uz constante siguiendo un disefio
completamente aleatorizado. Al cabo de 30 dias se
contabiliz6 el nimero de semillas germinadas en
cada bandeja tomando como criterio de germinacién
la emergencia del brote aéreo. Las semillas que no
germinaron en este periodo se consideraron
inviables.

Andlisis estadistico: La masa seminal por

fruto y el nimero de semillas por fruto obtenidos
en los distintos tratamientos fueron comparados
dentro de cada sitio y entre sitios mediante pruebas
t de comparacién de medias. Para evaluar si existian
diferencias en la germinacién para los distintos
tratamientos se realizé una prueba ANDEVA y
posteriormente el respectivo andlisis de Tukey.
Tanto al nimero de semillas por fruto del
experimento de polinizacién como al mimero de
semillas germinadas por bandeja del experimento
de germinacion se les aplic la transformacién raiz
cuadrada a fin de poder realizar los analisis
estadisticos mencionados. En todos los andlisis se
utilizé un nivel de confianza del 95%. Resultados

Tasas de iniciacion y maduracion de frutos:
En ambos sitios de estudio se observo que el 100%
de las flores sobre las que se aplicé polinizacién
cruzada manual iniciaron el fruto. En cambio,
ninguna de las flores de la autopolinizacién manual
y autopolinizacién automdtica iniciaron el fruto. La
tasa de iniciacion por polinizacién natural fue del
100% en Tin Tin, mientras que la tasa de iniciacién
en Cachi Adentro fue del 70%.

La proporcidn de frutos iniciados por
polinizacion cruzada manual se mantuvo hasta la
maduracion en ambos sitios, arrojando un valor del
100% en las tasas de maduracién. En Tin Tin, todos
los frutos iniciados en la polinizacién natural
maduraron (100% de maduracidén); en Cachi
Adentro el 25% de estos frutos fueron abortados,
arrojando una tasa final de maduracién del 50%
para la polinizacion natural en este sitio.

TasLa L. Estadisticos descriptivos para la masas seminal por fruto y el ndmero de semillas por fruto de T. pasacana.
Referencias: Polinizacién cruzada manual (PCM); Polinizacién natural (PN).

Cachi Adentro Tin Tin
PCM PN PCM PN
Masa N°de Masa Nede Masa N°de Masa N°de
seminal  semillas seminal  semillas seminal  semillas seminal  semillas
N° de frutos 12 12 6 6 8 8 8 8
Media 3396,97 6157 1984,33 3209 3335,60 6312 2250,11 4051
Error estandar 227,60 560 200,36 939 322,86 629 369,17 686
CV 23% 31% 25% 30% 27% 28% 46% 48%

Produccién de semillas: Los promedios de masa
seminal por fruto para la polinizacién cruzada manual
fueron muy similares entre Cachi Adentro y Tin Tin
(Tabla 1), sin encontrarse diferencias significativas
entre los dos sitios (t=0,160; GL=18; p=0,874).
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Tampoco se observaron diferencias entre sitios para
la masa seminal de los frutos provenientes de la
polinizacién natural (t=0,574; GL=12; p=0,577).

Al comparar las masas seminales entre los
tratamientos se observé que, en ambos sitios, los frutos
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de la polinizacién cruzada manual poseian masas
seminales significativamente mayores que los
provenientes de polinizacién natural (Cachi Adentro:
t=3,985; GL=16; p<0,01; Tin Tin: t=2.403; GL=14;
p<0.,05) (Tabla I).

Con respecto al niimero de semillas por fruto,
esta variable no difirié entre sitios para la
polinizacién cruzada manual (1=0,196; GL=18;
p=0,847) ni para la polinizacién natural (t=0,833:
GL=12; p=0,421). Sin embargo, la diferencia entre
los promedios del nimero de semillas por fruto de
ambos sitios mostré que en Tin Tin se producen casi
800 semillas mds por fruto que en Cachi Adentro
(Tabla I).

De igual manera que las masas seminales, el
nimero de semillas por fruto en la polinizacién
cruzada manual fue significativamente mayor que
para la polinizacidn natural tanto en Cachi Adentro
(t=6.610; GL=16; p<0,01) como en Tin Tin
(t=2,376; GL=14; p<0,05). En Cachi Adentro, la
relacién entre el nimero de semillas producidas por
polinizacidn natural con respecto a las producidas
por polinizacién cruzada manual fue de '/,, lo que
indica que en este sitio se estaria produciendo la
mitad del niimero potencial de semillas por flor. En
Tin Tin, en cambio, esta relacion fue de ‘/3, indicando
un proceso de polinizacién mads eficiente que en
Cachi adentro (Tabla I).

100%a 5
5
T T5% |
:
B 509
‘_g
£ 25% 1
=
0% T T T 1
Poltizacidn Poltizacidn Poltizacidn Paltizacidn
Cruzada Matnal M aharal Cruzada Marmal Maharal
Carhi Adentro Cach Adentro Tin Tin Tinn Tin

FiG. 2. Tasas de germinacién de las semillas obtenidas en los distintos tratamientos de polinizacién aplicados sobre las
flores de T. pasacana. Solamente las semillas provenientes de la polinizacién natural de Tin Tin mostraron una tasa de
germinacién estadisticamente inferior a los demds tratamientos.

Aunque no se hayan detectado diferencias
entre los valores de la produccién de semillas por
polinizacién natural entre los dos sitios, cabe
destacar que en la polinizacién natural de Tin Tin
se observé una gran amplitud entre los valores de la
masa seminal y del nimero de semillas por fruto.
Alli se observé que los coeficientes de variacion para
esas dos variables alcanzaron valores superiores al
40% (Tabla I) y esto podria estar influyendo en los
andlisis estadisticos por mds que se hayan
cumplido con los supuestos establecidos para las
pruebas utilizadas.

Germinacién: La mayor tasa de
germinaciéon se observo para las semillas
provenientes de la polinizacién natural de Cachi
Adentro y siguieron las semillas obtenidas por

polinizacién cruzada manual del mismo sitio. La
menor tasa de germinacién se obtuvo para las
semillas de la polinizaciéon natural de Tin Tin
(Fig. 2).

El andlisis estadistico revel6 la existencia
de diferencias altamente significativas en el
numero de semillas germinadas provenientes de
los distintos tratamientos (F=7,481; GL=36;
p<0,01), pero el tinico tratamiento que difirié del
resto fue la polinizacién natural de Tin Tin, el
cual que presenté un numero de semillas
germinadas inferior con respecto a los demds
tratamientos (Tabla II). Sin embargo. para la
germinacion de las semillas de la polinizacién
natural de Tin Tin también se observé una
amplitud muy elevada en sus valores (Fig. 3).
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Tasra IL Diferencias de medias en la germinacion de los distintos tratamientos de polinizacién aplicados sobre las flores de' T.
pasacana, de cada sitio de estudio. Los resultados del la prueba de Tukey se indican como * p<0,05 y ** p<0.01. Referencias:

Polinizacién cruzada manual (PCM); Polinizacion natural (PN).

PCM Cachi Adentro PCM Tin Tin PN Cachi Adentro
PN Tin Tin 10,300 7,800 12,700%*
PN Cachi Adentro - 2,400 -4,900
PCM Tin Tin 2,500
10 }
Tasa de

germinacion

05 [

0,0 .

%

2 3 4

Tratamientos

Fig. 3: Amplitudes en la dispersion de los valores datos de las tasas de germinacion de T. pasacana por tratamiento y sitio
de estudio.. Referencias: (1) Polinizacion cruzada manual en Cachi Adentro; (2) Polinizacion cruzada manual en Tin Tin;
(3) Polinizacion natural en Cachi Adentro; (4) Polinizacion natural en Tin Tin.

DISCUSION

Aunque otras cactaceas columnares presentan
sistemas de cruzamiento parcialmente alogamicos
0 agamospermicos, las frecuencias de maduracion
de frutos y la produccién de semillas por estas vias
tienden a ser muy inferiores a las registradas para
su polinizacién cruzada, tanto manual como natural
(Nassar et al. 1997; Fleming 1998). En este estudio,
la falta de iniciacién del fruto en las flores
autopolinizadas y aquellas a las que solo podia llegar
polen endégamo al estigma indica que la iniciacion
del fruto en T pasacana depende de la fecundacion
inicial de los 6vulos por polen exégamo. Por otra
parte, los resultados de la polinizacién cruzada
manual mostraron que, en ambas poblaciones, toda
flor que reciba una carga suficiente de polen
exégamo sobre el estigma desarrollara el fruto.

La elevada frecuencia de iniciacién y
maduracion de frutos registrada para la polinizacién
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cruzada manual en ambos sitios permite proponer
que el sistema de cruzamiento de esta especie es
xenogamico, el cual es el sistema de cruzamiento
mas comun entre cactaceas columnares con flores
hermafroditas (Alcorn & Olin 1962; McGregor et
al. 1962; Shaley 1996; Valiente-Banuet ef al. 1996).
Pero este sistema de cruzamiento implica una fuerte
dependencia de agentes externos que actiien como
vectores de polen entre flores, por tanto la eficiencia
reproductiva de una especie dependera en gran parte
de la disponibilidad de polinizadores (Porsch 1939,
1938; Grant & Grant 1979; Gibson & Nobel 1986;
Valiente-Banuet ef al. 1997).

Si la eficiencia en la polinizacién se analiza a
partir de la flor como unidad de polinizacién (Dafni
et al. 1997), una parte del efecto de los visitantes
florales sobre la reproduccion de plantas se reflejaria
en la produccion de semillas por fruto (masa seminal
y nimero de semillas viables), donde esta variable
podria depender de la cantidad de granos de polen
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depositados en el estigma. Bajo esta perspectiva,
puede asumirse que no existirian diferencias
intrinsecas en potencialidad reproductiva de las dos
poblaciones, ya que si los estigmas son saturados
con polen coespecifico el nimero de semillas por
fruto es similar entre las poblaciones de los dos sitios
estudiados.

Los resultados también indicaron que la
eficiencia de los vectores de polen es similar entre
las dos poblaciones, aunque en ambos sitios la
produccién de semillas por esta via fue inferior a la
observada para la polinizacion cruzada manual. Esto
muestra que la eficiencia en la polinizacién por parte
de los polinizadores de ambas poblaciones es inferior
a la maxima esperada.

La baja eficiencia por parte de los
polinizadores puede ser explicada por dos motivos.
Primero, es posible que las cargas de polen que
transportan los visitantes florales sean suficientes
para que las flores inicien los frutos, pero no llegan
a saturar los estigmas para que se produzca el
maximo nimero de semillas (Bawa et al. 1989;
Dieringer 1992). En segundo lugar, los polinizadores
observados para esta especie por de Viana et al.
(2001) fueron en su mayoria abejas con
comportamientos de forrajeo generalista, lo que
podria resultar en que sobre los estigmas de T.
pasacana se deposite polen de otras especies
provocando una competencia por la superficie de
contacto polen-estigma, la cual es determinante para
el reconocimiento del polen por parte del esporofito
materno para permitir su germinacién y posterior
desarrollo del tubo polinico (Stanton et al. 1986;
Charlesworth 1993).

En este punto puede concluirse que, a nivel
de la flor y el fruto, la polinizacién es igual de
ineficiente en ambos sitios estudiados. Pero si la efi-
ciencia de la polinizacién se analiza a nivel
poblacional (Begon & Mortimer 1986), es induda-
ble que en Cachi Adentro la produccién de semillas
mediante los vectores de polen es atin mds ineficiente
ya que se produce un menor nimero de frutos.

La falta de iniciacion del fruto en una parte
de las flores de la polinizacién natural de Cachi
Adentro sugiere que estas flores fueron ignoradas
por los visitantes florales o bien fueron no fueron
visitadas por polinizadores eficientes. A esto se suma
que en este sitio parte de los frutos son abortados,
posiblemente a causa de que el nimero de semillas
iniciadas no haya sido suficiente. En Tin Tin, en

cambio, todas las flores de este tratamiento inicia-
ron el fruto, indicando que los visitantes florales
realizaron una polinizacién substancial sobre todas
las unidades experimentales de este grupo. Ademads,
en este sitio no se registr6 aborcién de frutos, lo
que permite sugerir que en este sitio la polinizacién
de las flores podria ser substancialmente mas efi-
ciente. Sin embrago, y pese al efecto negativo que
reportaria la limitacién en el flujo de polen para el
desarrollo de frutos en la poblacién de Cachi Aden-
tro, el ensayo de germinacién mostré que en este
sitio la polinizacién natural produciria un mayor
nimero de semillas viables que en Tin Tin, lo que
podria estar compensando la disminucién en el nd-
mero de semillas producidas en este sitio.
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